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Возникновение модели птенцового развития у птиц: к проблеме эволюции онтогенеза. Ковтун М. Ф., 
Шатковская О. В. — Исследованы изменения онтогенеза (гетерохронии), которые обеспечили 
птицам переход к птенцовой модели развития. Установлено, что гетерохронии затрагивают как 
эмбриональный, так и постэмбриональный периоды онтогенеза. У птенцовых птиц (по сравне- 
нию C выводковыми ) перестройка онтогенеза состояла в сокращении периода развития, а также 
ретардации в эмбриональном и акселерации в постэмбриональном периодах. 
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Origin of Altricial Model of Development for Birds: to the Problem of Evolution of Ontogenesis. 
Kovtun M. F., Shatkovska O. V. — Heterochronies of ontogenesis changes of altricial and precocial birds 
that provided them the passing to the qualita-tively new altricial model of development is studied. 
Heterochronies are shown to occur in both embryogenesis and postembryogenesis. In altricial birds (as 
opposed to precocial birds) the ontogenesis changes were in shortening of the development period, and 
also in retardation in embryogenesis and acceleration in their postembryo-genesis. 
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Введение 


По степени зрелости рождающихся детенышей у гомойотермных животных различают два типа 
развития: матуронатный и имматуронатный (для млекопитающих чаще употребляются термины 
«зрело» и «незрелорождающиеся»; для птиц — «выводковые» и «птенцовые» ). Разделение птиц по типам 
развития основано на комбинации морфологических и этологических признаков вылупившихся птен- 
noB. Еще Л. Окен (Oken, 1837 цит. по: Starck, Ricklefs, 1998) отмечал, uro птенцовые птицы вылуп- 
ляются голыми и слепыми и выкармливаются родителями в гнезде, а выводковые — зрячими, покры- 
тые пуховым покровом и вскоре после вылупления способны отыскивать корм самостоятельно. Со вре- 
менем, на основе детализации этих признаков разными авторами, количество групп птиц возросло. 
Например, М. Найс (Nice, 1962) и Дж. Старк (Starck, 1993) выделяют до 8 групп птиц, каждая из KOTO- 
рых отличается от остальных по наличию или отсутствию тех или иных морфологических, физиоло- 
гических и поведенческих признаков, характерных птенцам. В настоящее время большинство иссле- 
дователей придерживаются более упрощенной классификации, выделяя выводковый, полувыводковый, 
полуптенцовый и птенцовый типы развития. 

Явления матуронатности и имматуронатности, их биологическое значение издавна были объектом 
интереса и дискуссий биологов. Тип развития птиц еще в первой половине XIX ст. служил одним из 
аргументов при обсуждении вопросов эволюции, происхождения, филогении птиц и важнейшим 
диагностическим признаком при их классификации (Starck, Ricklefs, 1998). 

Однако в проблеме матуронатности-имматуронатности и сегодня существует ряд дискуссионных 
вопросов. Это и становление типов развития в филогенезе, и вопрос о причинах и времени возник- 
новения птенцового типа развития; первичности «птенцовости» или «выводковости»; специфике 
онтогенеза птиц с разным типом развития. В статье на основе собственных и литературных данных 
обсуждается процесс онтогенеза у птиц с разным типом развития, рассмотрены изменения онтогене- 
за у птиц, которые обеспечили переход к птенцовой модели развития. 


162 М. Ф. Ковтун, О. В. Шатковская 


Материал и методы 


Исследование проведено на птенцах и эмбрионах птиц с разным типом развития: перепел япон- 
ский (Coturnix japonica) — выводковый вид; чайка серебристая (Larus argentatus) — полувыводковый; 
ласточка береговая (Riparia riparia) и грач (Corvus frugilegus) — птенцовые. Материал по диким видам 
птиц собран в естественных условиях в Приазовском районе Запорожской обл. Эмбрионы и птенцы 
перепела японского получены путем искусственной инкубации в лабораторных условиях. 

Эмбриональный материал датирован по стадиям нормального развития. Для определения стадий 
за основу были взяты таблицы нормального развития М. Н. Рагозиной (1975), А. И. Шуракова 
(Болотников и др., 1985). Основные методы исследования: гистологический — изготовление серий- 
ных срезов с последующим окрашиванием их по Маллори; метод получения тотально окрашенных пре- 
паратов с последующим просветлением (Simons, van Horn, 1979). Степень окостенения скелета груд- 
ной и тазовой конечностей у исследованных птиц определялась отношением суммарной длины перио- 
стальных манжеток элементов стило-, зейго- и метаподия к суммарной длине этих элементов (Rogulska, 
1963). 

Проведены морфометрические исследования эмбрионов и птенцов. Относительные темпы роста 
скелета конечностей определяли по уравнению простой аллометрии (Мина, Клевезаль, 1976): у = ах. 
В качестве генерального параметра (х) принята масса тела. Длина скелета конечностей (у) определя- 
лась путем суммирования длин элементов стило-, зейго- и автоподия. Достоверность полученных резуль- 
татов определяли статистически (Рокицкий, 1973). 


Результаты и обсуждение 


Большинство исследователей сходятся на том, что особенности биологии 
развития, характерные выводковым птицам, являются более давними, исходны- 
ми для птиц. Однако в этом вопросе не все так однозначно. Разногласия во 
взглядах на становление птенцового типа развития возникли в результате анали- 
3a палеонтологических данных. Tak, ряд палеонтологов ( Horner, Makela, 1979; Chure 
et al., 1994; Jacobs et al., 1994), исследуя эпифизы костей конечностей эмбрионов 
некоторых динозавров, пришли к выводу, что незрелорождение и, возможно, 
забота родителей о потомстве могли быть уже у некоторых видов этих рептилий. 

В то же время в скелетах эмбрионов уткоподобных птиц Gobipteryx minuta из 
позднего мела (Монголия) была обнаружена высокая степень окостенения их ске- 
летных остатков, особенно скелета конечностей ( Elzanowski, 1983). Исходя из раз- 
меров этих эмбрионов, автор считает, что Gobipteryx несли крайне крупные яйца 
с длинными интервалами кладки, что, по его мнению, исключает заботу о потом- 
стве. На основании изложенного автор делает вывод о супервыводковости этих птиц 
и считает, что эта модель развития является предковой для птиц. 

Некоторые исследователи вопрос о первичности той или иной модели разви- 
тия птиц пытались прояснить с помощью филогенетических реконструкций. С этой 
целью Дж. Старк и P. Риклефс (Starck, Ricklefs, 1998) проанализировали совре- 
менные филогенетические схемы птиц (Cracraft, 1988; Sibley, Ahlquist, 1990). Одна 
из схем построена с использованием кладистического метода на основе морфо- 
логических (скелетных) характеристик (Cracraft, 1988); другая — с использовани- 
ем анализа данных гибридизации ДНК (Sibley, Ahlquist, 1990). Эмбриогенез и oco- 
бенности развития вылупившихся птенцов авторы этих схем не учитывали. 
Дж. Старк и P. Риклефс (Starck, Ricklefs, 1998) на указанные схемы наложили дан- 
ные о типе развития представителей анализируемых таксонов. Рассмотрим вкрат- 
це результаты этого исследования. 

В кладограмме, построенной с использованием морфологического анализа, 
выделены низший и высший таксоны птиц. К низшему таксону относятся 
Struthioniformes, Galliformes, Anseriformes. Представители остальных отрядов OTHO- 
сятся к высшему таксону. Дж. Старк и P. Риклефс отмечают, что данная кладо- 
грамма указывает на то, что выводковость — предковая модель развития для птиц 
в целом, но не дает однозначного ответа на вопрос об эволюции птенцовой и вывод- 
ковой моделей развития в высшем таксоне. Авторы допускают два варианта: пер- 
вый — выводковая модель развития предковая и для высшего таксона птиц, а птен- 
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цовая модель эволюировала независимо в различных отрядах (Sphenisciformes, 
Pelecaniformes, Procellariiformes, Columbiformes, Passeriformes, Piciformes, 
Coraciiformes, Apodiformes, Caprimulgiformes, Strigiformes); второй — птенцовая 
модель развития предковая для высшего таксона, а выводковость развивалась 
вторично y Podicipediformes, Gaviiformes, Gruiformes, Charadriiformes, Ciconiiformes. 

B филограмме, построенной c использованием данных гибридизации ДНК, 
выделяют два инфракласса: Eoaves (низший таксон) и Neoaves (высший таксон). 
Таксон Eoaves охватывает Craciformes, Galliformes, Anseriformes, Tinamiformes и 
Struthioniformes. Turniciformes не входит B вышеуказанные инфраклассы и зани- 
мает промежуточное положение между ними. Neoaves включает в себя остальных 
птиц. Дж. Старк и Р. Риклефс указывают на то, что согласно этой реконструкции, 
так же как и первой, выводковый тип развития предковый для птиц в целом. В 
пределах Neoaves предковой моделью развития является птенцовость. Выводковость 
развивалась вторично y Gruiformes, Ciconiiformes. Таким образом, результаты ана- 
лиза обеих филогенетических реконструкций во многом сходны, хотя и неодно- 
значны в отношении эволюции птенцовой и выводковой моделей развития. 

В целях реконструкции путей эволюции живых организнов часто используют- 
ся данные эмбриологии. Д. H. Гофман и H. Н. Porr (1961), сравнивая содержа- 
ние питательных веществ в яйцах выводковых и птенцовых птиц, отмечали у 
последних относительно меньшее количество желтка. Ограниченную BO3MOX- 
ность расходования энергетических запасов яйца птенцовых птиц авторы связы- 
вали с оптимизацией их развития и утратой птенцовыми некоторых рекапитуля- 
ций, в частности анцестрального порядка дифференцировки скелетных элемен- 
тов крыла. Результаты наших исследований подтверждают этот вывод (Ковтун и 
др., 2003). При исследовании развития скелета конечностей у птиц с разным типом 
развития нами также была отмечена у птенцовых птиц несколько упрощенная 
модель анатомического формирования скелета конечностей. В частности, заклад- 
ки ГУ пальца грудной и У пальца тазовой конечностей у птенцовых птиц сраста- 
лись с закладками других скелетных элементов на более ранних стадиях развития, 
чем y выводковых и полувыводковых (табл. 1). А вторые фаланги I, Ш пальцев и 
третья фаланга П пальца грудной конечности, которые закладываются у вывод- 
ковых птиц и, в основном, срастаются с проксимально расположенными фалан- 
гами, у птенцовых птиц они не закладываются вовсе. Отмечено также отсутствие 
закладки скуловой кости в черепе птенцовых птиц. Другими словами, у птиц с птен- 
цовым типом развития наблюдается более экономичное, прогрессивное развитие, 
чем у выводковых. Эти факты свидетельствуют в пользу того, что птенцовые 
птицы младше в филогенетическом отношении, чем выводковые. 

Мало изученными остаются вопросы специфики онтогенеза птиц с разным 
типом развития. Представители разных типов развития отличаются по характеру 
протекания эмбрионального и постэмбрионального периодов онтогенеза. 
Становление определенной модели развития организмов связано с гетерохрония- 
ми в протекании онтогенеза. Гетерохронии — явления насколько известные, 
настолько и не исследованные; есть разночтение аналогичных процессов, не уни- 
фицирована терминология. IT. Олберч с соавт. (Alberch et al., 1979) разные типы 
гетерохронии представили в виде линейных графиков (онтогенетических траекто- 
рий) во временно-фенотипической системе координат. По этим схемам измене- 
ние онтогенеза потомка по сравнению с предком может проявляться в изменении 
скорости развития (замедление — ретардация или неотения; ускорение — аксе- 
лерация), в сдвиге конечной точки развития (на более ранние стадии — прогенез; 
на более поздние — гиперморфоз) и в сдвиге начальной точки развития (на более 
поздние стадии — задержка смещения; на более ранние — предварение смещения). 
При этом авторы не акцентировали внимание на взаимосвязи изменений онто- 
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генеза с половым созреванием у потомков и предков. Предков и потомков соот- 
ветственно могли сравнивать по любому сходному интервалу их онтогенеза. 
Однако со времен Де Бира за терминами, обозначающими определенные типы гете- 
рохронии закрепился несколько иной смысл, где акцентируется внимание на 
взаимосвязи темпов роста соматических органов со скоростью приобретения 
половой зрелости у потомков по сравнению с предками (Klingenberg, 1998). Bo мно- 
гих случаях это оправдано, но часто такая связь не прослеживается. Поэтому во 
избежание разного толкования смысла терминов гетерохронии, мы при анализе 
отклонений онтогенеза будем уделять больше внимания описанию наблюдаемо- 
го процесса и не злоупотреблять терминологией. 

Вернемся к изменениям онтогенеза, которые могли обеспечить птицам пере- 
ход к птенцовой модели развития. Д. Н. Гофман и Н. Н. Ротт (1961), а также 
К. А. Дживанян (1965), изучая формирование скелета конечностей у птиц с раз- 
ной моделью развития, пришли к выводу о том, что гетерохронии характерны для 
ранних этапов развития птенцовых птиц и проявляются уже при закладке скеле- 
та конечностей. Результаты нашего исследования лишь частично подтвердили выво- 
ды, сделанные выше упомянутыми авторами. В частности, нами не было обнару- 
жено ранних проявлений гетерохроний в развитии скелета конечностей птенцо- 
вых птиц в сравнении с выводковыми. Установлено, что закладка и формирование 


Таблица 1. Основные этапы органогенеза скелета конечностей исследованных птиц 
Table 1. Маш stages of limbs skeleton organogenesis of some species of birds 


Стадии развития зародыша 
Процессы, происходящие в конечностях 


Перепел Чайка Ласточка Грач 


Грудная конечность 


Появление в виде сгущения мезенхимы ulnare 27 27 27 27 
Появление в виде сгущений мезенхимы radiale, 29—30 29—30 29—30 29—30 
c. radiale, intermedium 

Появление в виде сгущения мезенхимы carpalia distalia 30 31 31 32 
Слияние intermedium 1 c. radiale 30 30 30 30 
Слияние radiale и с. radiale+intermedium 30 30 31 31-32 
Слияние ulnare с carpale distale Ш 31 32—33 32 32—33 
Слияние IV пальца с metacarpale Ш, или 37 39 31 32 
ассимиляция его дистальным отделом запястья 

Слияние carpale distale I+II и carpale distale III--ulnare 35 34 34—35 34—35 
Слияние carpale distale I+II и metacarpale I 34 34—35 34 34 
Слияние carpale distale I+II и metacarpale II 35 35 34 34 
Слияние carpale distale III--ulnare и metacarpale Ш 36 36 34 34 
Начало срастания metacarpalia II и Ш B дистальной 37 38 37 37 
части 

Начало срастания metacarpalia Пи Ш 40 43 40 40 


В проксимальной части 
Тазовая конечность 


Появление в виде сгущения мезенхимы fibulare 27 27 27 27 
Появление в виде сгущений мезенхимы tibiale + centra- 29 29 29 29 
le tibiale, intermedium 

Появление в виде сгущения мезенхимы tarsale distale 29—30 29—30 29—30 29—30 
П+ШЕНУ 

Слияние tibiale centrale tibiale, intermedium 30 30 3l 31—32 
Слияние проксимальных элементов предплюсны с tibia 31—34 32—35 31-34 32—35 
Слияние дистального элемента предплюсны с metatar- 31-33 32—34 31-33 32—34 
salia II—IV 

Начало уменьшения относительных размеров fibula 30 32 30 31 
Слияние У пальца с metatarsale IV, или ассимиляция 37 35 31 33 


eTO дистальным отделом предплюсны 
Начало срастания metatarsalia II—IV 37 37 37 37 
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специфических структур, которые определяют особенности строения скелета 
конечностей птиц (carpometacarpus, tarsometatarsus, tibiotarsus), у птенцовых и 
выводковых птиц происходит синхронно (табл. 1) (более подробно в статье: 
Ковтун ra ін., 2003). «Синхронность» развития наблюдается на протяжении заро- 
дышевого и части предплодного периода эмбриогенеза (до стадии 36). После 
завершения основных формообразовательных процессов происходит асинхрони- 
зация развития скелета конечностей птенцовых и выводковых птиц. 

Расхождение результатов, полученных выше упомянутыми авторами и нами, 
можно объяснить следующим. Цитируемые авторы сравнивали эмбрионы разных 
видов птиц, которые находились на одних и тех же сутках инкубации. Исследования 
последних десятилетий не оставляют сомнений, что даже при одинаковой продол- 
жительности эмбриогенеза зародыши разных видов птиц развиваются с разной ско- 
ростью (Болотников и др., 1985). При этом эмбрионы разных видов птиц, пре- 
бывая на одинаковых сутках инкубации, по совокупности признаков находятся на 
разных стадиях развития. Наблюдаемые отличия в развитии эмбрионов в таком 
случае можно объяснить более ускоренным или замедленным протеканием эмбрио- 
генеза, но не изменением во времени развитии определенных систем органов. Для 
того, чтобы утверждать последнее необходимо сравнивать унифицированный 
материал. Наиболее корректным методом датировки материала при этом являют- 
ся стадии нормального развития. 

На основе собственных материалов и литературных данных мы проанализи- 
ровали изменения, происходящие в онтогенезе птенцовых птиц в сравнении с 
выводковыми. Явления, которые можно квалифицировать как гетерохронии, 
затрагивают как эмбриональный (часть предплодного и плодный периоды), так 
и постэмбриональный периоды онтогенеза и имеют разный характер. В эмбрио- 
генезе птенцовых птиц в сравнении с выводковыми произошло снижение темпов 
развития на конечных этапах эмбриогенеза (ретардация ) и сокращение конечных 
этапов эмбриогенеза. 

Снижение темпов развития эмбрионов птенцовых птиц, по результатам наше- 
го исследования, проявляется в падении темпов замещения хрящевой ткани кост- 
ной (рис. 1). Интересным в этом отношении является то, что начало окостене- 
ния скелета конечностей у птенцовых и выводковых птиц приходится на начало 
предплодного периода эмбриогенеза (стадии 32—33), когда формообразовательные 
процессы еще не завершены. До стадии 36 темпы окостенения скелета конечно- 
стей у птенцовых и выводковых птиц мало отличаются. После стадии 36 отстава- 
ния темпов замещения хрящевого скелета конечностей костным у птенцовых 
птиц становится более заметным. У птенцовых птиц снижаются темпы окостене- 
ния элементов стило-, зейго- и автоподия; в отличие от выводковых, почти не око- 
стеневают фаланги пальцев. Отмечена также меньшая степень окостенения чере- 
па y птенцовых птиц по сравнению C выводковыми (Ковтун и др., 2008). Меньшую 
степень окостенения скелета и менее интенсивное выведение кальция из скорлу- 
пы яиц у птенцовых птиц по сравнению с выводковыми отмечали и другие авто- 
ры (Blom, Lilja, 2004). 

Доказательства замедленного эмбрионального развития птенцовых птиц IIO 
сравнению с выводковыми приводят Дж. Старк, P. Риклефс (Starck, Ricklefs, 
1998). Для оценки степени развития эмбрионов птиц авторы исследовали сухую 
фракцию тканей нескольких органов: мозга, сердца, печени, мышц ноги, грудных 
мышц, желудка. Сухое содержимое тканей выступает в качестве индекса их функ- 
циональной зрелости. Чем болыше масса сухой фракции тканей исследуемого 
организма, тем более он функционально зрелый. Сухая фракция увеличивается с 
возрастом особи во всех тканях. Сравнив вылупившихся птенцов с разной моде- 
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Рис. 1. Темпы окостенения грудной (а) и тазовой (6) конечностей исследованных птиц в эмбриоге- 
незе. 


Fig. 1. Rates of ossification of pectoral (a) and pelvic (6) limbs of the explored birds in embryogenesis. 


лью развития, авторы пришли к заключению, что y птенцовых масса сухой фрак- 
ции тканей всех органов была ниже, чем у выводковых. 

А. Портманн (Portmann, 1962), А. М. Болотников с соавт. (1985), Дж. Старк, 
P. Риклефс (Starck, Ricklefs, 1998) отмечали, что у представителей птенцовых 
птиц в эмбриональном периоде замедлено развитие нервной системы. На момент 
вылупления мозг y птенцовых птиц не только относительно меньше, но и менее 
развит, чем у выводковых. Авторы предполагают, что это связано с задержкой созре- 
вания функций высших центров мозга, включающих в себя память и обработку 
информации. 

Задержка развития птенцовых птиц связана со сниженным уровнем метабо- 
лизма у них по сравнению C выводковыми (Vleck, Vleck, 1980). А. М. Болотников 
с соавторами (1985), проанализировав показатели газообмена в яйцах птенцовых 
и выводковых птиц, отметили, что для последних характерно наличие двух фаз 
эмбрионального развития: пойкилотермной и гомойотермной. В пойкилотермной 
фазе в ответ на гипотермию уменьшаются показатели газообмена: падает потреб- 
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ление кислорода и выделение углекислоты. В гомойотермной фазе при гипотер- 
мии срабатывает механизм химической терморегуляции, и показатели газообме- 
на возрастают. V выводковых гомойотермная фаза составляет 36—37% общего вре- 
мени эмбриогенеза. Для птенцовых характерно наличие лишь пойкилотермной 
фазы, первые признаки химической терморегуляции у крупных представителей 
птенцовых появляются в первые часы после вылупления, а у мелких позже — на 
6—9-е сут постэмбриогенеза. Авторы отмечают, что в относительных единицах самые 
высокие энергетические затраты свойственны выводковым, причем от 2/3 до 4/5 
всей теплопродукции приходится на завершающую, гомойотермную фазу разви- 
тия. Самые экономичные эмбриогенезы у птенцовых: их энергетические затраты 
почти вдвое меньше, чем у выводковых и в 1,5 раза — чем у полувыводковых птиц. 

Важными регуляторами уровня метаболизма являются гормоны щитовидной 
железы. У представителей птенцовых и выводковых птиц (голубя и перепела 
соответственно) щитовидные железы закладываются примерно в одно и то же время 
(McNabb, McNabb, 1977). До 10 сут эмбриогенеза железы развиваются одинако- 
во — относительные размеры их мало отличаются. После 10 сут щитовидная 
железа у перепела развивается более интенсивно и к концу эмбриогенеза имеет 
большие относительные размеры, чем у голубя. 

Сокращение эмбриогенеза птенцовых птиц по сравнению с выводковыми 
детально проанализировали А. М. Болотников с соавторами (1985). Приняв про- 
должительность эмбриогенеза каждого из исследованных видов птиц за 100%, авто- 
ры установили, что зародышевый период у птенцовых птиц составляет 47—50%, 
у выводковых — 35% общей длительности эмбриогенеза, предплодный соответ- 
ственно 18—25% и 24—25% и плодный — 25—30% и 40—41%. Таким образом, 
было установлено, что аббревиация эмбриогенеза птенцовых птиц произошла не 
путем равномерного сокращения всех периодов, а, главным образом, за счет 
конечных периодов (предплодного и в большей части плодного). 

В постэмбриональном периоде изменения онтогенеза птенцовых птиц носят 
несколько другой характер, а именно акселерации, то есть повышение темпов раз- 
вития по сравнению с выводковыми и так же, как B эмбриогенезе, сокращение 
периода развития. 

Постэмбриогенез с общебиологической точки зрения — это период онтоге- 
неза, который начинается с рождением организма и заканчивается его старени- 
ем и смертью. Под постэмбриогенезом у птиц понимается более короткий про- 
межуток времени — от вылупления птенцов до их подъема на крыло. Этот интер- 
вал тесно связан с периодом роста. Как известно, у птиц рост конечный и 
завершается в большинстве случаев в течении первого лета их жизни (Мина, 
Клевезаль, 1976). 

Рядом исследователей на основании изучения динамики изменения массы тела 
птенцов было показано, что в первую очередь темп роста птиц в постэмбриональ- 
ном периоде определяется их размерами в дефинитивном состоянии: крупные 
птицы растут медленно (Гофман-Кадошников, 1948; Ricklefs, 1968; Заика, 1970). 
У видов, сходных по размерам, темп и период роста зависят от типа развития. 

Для большинства птенцовых птиц постэмбриогенез заканчивается с заверше- 
нием гнездового периода жизни. К этому времени птенцы достигают размеров и 
массы взрослых особей, или даже имеют несколько большую массу тела, чем взрос- 
лые. Перед вылетом из гнезда родители ограничивают птенцов в пище, и масса 
последних падает. Учитывая, что период гнездовой жизни птенцовых птиц, в 
основном, длится до 30 сут, период их роста заканчивается быстро. У выводко- 
вых птиц, рано покидающих гнездо, темп роста замедленный (Kaufman, 1930; 
Денисова, 1958). У крупных видов рост может продолжаться в течение первого и 
второго года жизни (Мина, Клевезаль, 1976). Полувыводковые по скорости, рав- 
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номерности и продолжительности роста занимают промежуточное положение 
между птенцовыми и выводковыми. 

И. К. Кирквуд с соавторами (Kirckwood et al., 1989), исследуя темп роста цевки 
птиц в постэмбриональном периоде, отмечает, что у птенцовых темп роста при- 
мерно в 3 раза выше, чем у выводковых с такой же массой и длиной цевки. 

Нами проведено исследование относительного темпа роста конечностей птиц 
в эмбриональном и постэмбриональном периодах (Ковтун та ін., 2004, 2008). B 
эмбриогенезе относительные темпы роста конечностей у птиц с разным типом раз- 
вития достоверно не отличались. В постэмбриогенгезе отмечено достоверную 
разницу в относительных темпах роста конечностей птенцовых и выводковых птиц: 
первые имеют более высокие относительные темпы роста (табл. 2). Разница B тем- 
пах роста скелета конечностей птенцовых и выводковых птиц B постэмбриогене- 
зе связана с размерами зон пролиферации хряща и относительной суммой про- 
лиферирующих клеток (Starck, 1996). Дж. Старк отмечает, что y птенцовых птиц 
самый высокий индекс пролиферации, у полувыводковых — промежуточный, ау 
выводковых — самый низкий. 

В постэмбриогенезе темп роста мозга у птенцовых значительно выше, чем у 
выводковых (Starck, Ricklefs, 1998). В результате к концу постэмбриогенеза птицы 
C птенцовым типом развития имеют относительно больший размер мозга, чем 
выводковые. А. Портманном (Portmann, 1962) была высказана идея о том, что эво- 
люция птенцового типа развития у птиц связана с возможностью большего после- 
родового приращивания мозга и, следовательно, достижения большего размера 
мозга в дефинитивном состоянии. 

Характерно, что, несмотря на отмеченные изменения в эмбриональном и 
постэмбриональном периодах онтогенеза, птенцовые и выводковые птицы в боль- 
шинстве случаев к размножению приступают одновременно — через год. 
Следовательно, если рассматривать соотношение темпов развития соматических 
и репродуктивных органов, то, вероятно, состоялось ускорение развития сомати- 
ческих органов у птенцовых птиц, тогда как темп развития репродуктивных орга- 
нов не изменился. 

На наш взгляд, в становлении и закреплении птенцовой модели развития в 
филогении птиц важную роль сыграли перестройка онтогенеза путем сокращения 
периода развития, а также ретардации в эмбриональном и акселерации в постэм- 
бриональном периодах онтогенеза. 


Заключение 


Если биологическая значимость матуронатности — имматуронатности (вывод- 
KOBOCTH — птенцовости ) более или менее объяснимы, то вопрос об эволюции онто- 
генеза каждой из моделей развития остается дискуссионным: какая модель являет- 
ся более прогрессивной; можно ли говорить о независимой (самостоятельной) эво- 
люции каждой из моделей онтогенеза либо это адаптивные модификации или 
дивергенции (по М. А. Шишкину) базисного «птичьего» онтогенеза; каковы меха- 
низмы перестроек онтогенеза; в чем сущность двойственности онтогенеза; с 
одной стороны, он консервативен и жестко запрограммирован, а с другой, — он 
изменчив и лабилен? 

Вызывает интерес то, что биологическое значение матуронатности—иммату- 
ронатности (выводковости—птенцовости ) в классах млекопитающих и птиц трак- 
туется неоднозначно. У млекопитающих более продвинутой моделью развития счи- 
тается матуронатность, у птиц — имматуронатность или птенцовость (Мина, 
Клевезаль, 1976). 

Одними из наиболее типичных представителей матуронатности среди назем- 
ных млекопитающих являются копытные — группа не являющаяся вершиной фило- 


Возникновение модели птенцового развития у птиц... 169 


генетической схемы и эволюционной продвинутости. Мы полагаем, что первона- 
чальным стимулом к выработке матуронатности скорее всего послужил трофиче- 
ский фактор — для пропитания копытные должны кочевать (не задерживаясь долго 
на одном месте), покрывая порой большие расстояния. Это и сделало селектив- 
ным зрелорождение. Фактор хищника вторичен. Но можно ли считать зрелорож- 
дение копытных более прогрессивной моделью развития по сравнению с незре- 
лорождаемостью? Скорее всего нет. Ведь хищные, грызуны и другие незрелорож- 
дающие виды млекопитающих достаточно успешно размножаются, сохраняют, а 
то и расширяют ареалы обитания (урбанизация, например). Поэтому в данном слу- 
чае матуронатность, видимо, не является результатом прогрессивной эволюции 
копытных, а результатом адаптации к образу жизни. Таким образом, это своего 
рода модификация или дивергенция пренатального периода онтогенеза, связан- 
ная с пролонгацией его отдельных периодов и контролируемая отбором. 

У птиц ситуация несколько иная. Куриные — одни из наиболее типичных пред- 
ставителей выводковых птиц относятся к древним группам птиц. Воробьиные с 
птенцовой моделью развития филогенетически наиболее молодые. Селективность 
птенцовости, очевидно, в большей степени обусловлена защитой потомства OT хищ- 
ника (прессом хищника). Вышеизложенные данные различных авторов и собст- 
венные данные позволяют считать птенцовую модель развития более прогрессив- 
ной. Но возникает вопрос: можно ли считать птенцовость новой, самостоятель- 
ной моделью эволюции онтогенеза? 

Мы полагаем, что птенцовость у птиц (как матуронатность млекопитающих) 
является модификацией эмбрионального и постэмбрионального периодов «птичье- 
го» онтогенеза. Модификации, как свидетельствуют наши данные, затронули, 
главным образом, вторую половину эмбриогенеза и постэмбриогенез; механизма- 
ми их реализации были процессы, объединяемые понятием «гетерохронии», моду- 
сы морфогенезов. 

«Недоразвитость» птенцов при этом является составной частью адаптаций, 
свойственных птенцовой модели развития. Так, недоразвитость органов локомо- 
ции и центральной нервной системы ограничивает подвижность птенцов, способ- 
ствуя удержанию их в гнезде до становления на крыло. 

Модификации, их эволюционное значение, мы трактуем по И. И. Шмаль- 
гаузену (1938), который считал, что новый признак создается отбором первона- 
чально, как адаптивная модификация прежней нормы. Если же данный признак 
окажется полезным, он получает селективное преимущество, его морфогенез 
автономизируется. Достаточно конкретно это положение сформулировано у 
M. А. Шишкина (1981): «...новые адаптации возникают вначале как модифика- 
ции, и эволюция их морфогенеза есть процесс замены внешних факторов внут- 
ренними». 

Безусловно, онтогенез прошел длинный и сложный путь эволюции. При 
этом взрослые предки воздействовали на онтогенез потомков, à не на свой собст- 
венный (Шишкин, 1981). Скорее всего его эволюция (базисная ) завершилась с фор- 
мированием основных таксонов животных, ранга классов, отрядов, возможно, и 
семейств. Все дальнейшие перестройки онтогенеза осуществляются путем адап- 
тивных модификаций. 

Именно с этой позиции можно трактовать двойственность проявления онто- 
генеза: с одной стороны он консервативен и жестко запрограммирован, с другой — 
изменчив и лабилен. 

Консервативность, видимо, представляет собой базисную составляющую 
онтогенеза, изменчивость или лабильность — надстроечную. Консервативная 
удерживает таксон «в узде», лабильная обеспечивает (позволяет) адаптации к 
конкретным условиям среды, адаптивную радиацию видов, дивергенции и парал- 
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лелизмы онтогенезов. Консервативная составляющая контролируется стабилизи- 
рующим отбором, лабильная — иными видами отбора. 

Против признания матуронатности и имматуронатности двумя разными, 
самостоятельными и независимыми типами эволюции онтогенеза свидетельству- 
ет также неоднозначная оценка «прогрессивности» матуронатности у млекопитаю- 
щих и птиц; изменчивость онтогенеза в силу чего допускается, что «...среди близ- 
кородственных видов и родов всегда могут иметь место самые разные по стукту- 
ре онтогенезы, адаптированные к конкретным условиям их обитания» (Короткова, 
1991); возможность вторичного перехода от птенцовости к выводковости и наобо- 
por (Starck, Ricklefs, 1998), а, как принято считать, обратного хода эволюция не 
имеет. 

Изложенные соображения об онтогенезе зрело- и незрелорождающихся, на 
наш взгляд, не вступают в противоречие ни с концепцией целостности организ- 
ма в индивидуальном и историческом развитии И. И. Шмальгаузена, ни с теори- 
ей филэмбриогенезов А. Н. Северцова, ни с концепцией фазовой эволюции онто- 
генеза Г. П. Коротковой. 
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